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はじめに
昆虫は，既知の動物の70％，生物全体の50％を占める
約90万種が知られている大きな分類群であり，あらゆる
陸上環境に進出している（小原 1995）。昆虫が繁栄した
要因には様々なものがあるが，生活史形質の一つである
食性の多様化が，昆虫の多様化を促進してきた主要因の
一つであることは疑いがない。食性の多様化が，種分化，
近縁種の共存，その帰結としての生物多様性の増大に寄
与してきたと考えられている。植食性昆虫では，食性進
化に関する多くの研究がこれまでに行われ，植物の生産
する化学物質（二次代謝物など）とそれに対する昆虫の
適応進化が，食性多様化の主要因であることが明らかに
されている（Gullan & Cranston 2004）。一方，肉食性
昆虫における食性進化に関する知見は，植食性昆虫のそ
れと比べると圧倒的に少なく，これまで行われた研究も
捕食寄生者を対象としたものに偏っているという問題が
ある（Sasakawa 2009）。よって，非寄生性の肉食性種
での研究は，昆虫全体における食性多様化の一般的メカ
ニズムの理解のためにも重要である。
オサムシ属Carabusは甲虫目オサムシ科の一群であり，
ユーラシア大陸を主とした全北区に分布する約800種か
らなる。この種数は，より広範囲に分布する姉妹群のカ
タビロオサムシ属Calosomaの130種と比べると大幅に多
く，その要因の一つとして幼虫食性の進化が挙げられて
いる（Sota & Ishikawa 2004）。オサムシ属の祖先的な
幼虫食性は姉妹群のカタビロオサムシ属と同じ昆虫幼虫
食であり，そこからミミズ食および陸貝食の種が進化し
た。これらの派生的な幼虫食性を持つ種はオサムシ属の
半分以上を占めるため，ミミズ食と陸貝食への進化がオ
サムシ属の分化において，重要な役割を担ってきたと考
えられている（Sota & Ishikawa 2004）。幼虫食性の進
化と属内の分化に認められるこのパターンは，オサムシ
属の幼虫食性が「肉食性昆虫における食性進化のメカニ
ズム」を研究する上での，好適なモデル系となり得るこ
とを示唆している。
アオオサムシCarabus insulicolaは成虫の体長が22～
34mmで，オオオサムシ亜属Ohomopterusに属する一種
である（井村・水沢 2013）。本州東部に広く分布し，平
地から山地，その周辺の地表に生息するが，住宅地にあ
る草地などでも見ることができる。体表は緑色で金属光
沢をしているが，地域によって赤銅色，紅銅色，黄銅色，
紫褐色の個体もいる。このように色彩に富んでいるの
は，後翅が退化していて飛ぶことができず，個体群間の
地理的隔離が起こりやすいためである。そのため，多く
の亜種に分かれている（井村・水沢 2013）。アオオサム
シは春繁殖型であり，幼虫はミミズ食である（井村・水
沢 2013）。本研究では，オサムシ属幼虫の祖先的な餌で
ある昆虫幼虫に対して，ミミズ食のアオオサムシ幼虫が
どのような応答を示すのかを飼育実験で調べた。具体的
には，昆虫幼虫餌の代替餌としての利用の可能性と，補
助餌として成長パフォーマンスへ正の効果を与えている
可能性を検証した。植食性昆虫では祖先的な餌植物への
応答を調べることで，食性進化の生理的メカニズムに関
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する知見が得られている（大島 2012）。よって今回のア
オオサムシを用いた実験でも，オサムシ属幼虫における
ミミズ食進化の生理的メカニズムに関する知見が得られ
ることが期待される。
材　　料
アオオサムシ幼虫は，千葉県君津市折木沢（北緯35
度13分7. 15秒，東経140度 6 分14. 08秒）で2016年 4 月中
旬～ 5 月中旬に採集した15頭の繁殖雌（ 4 月19日 6 頭，
4 月25日 3 頭， 5 月 9 日 5 頭）から採卵・孵化したもの
を用いた。成虫の餌には国産牛の挽肉とフトミミズ属
Pheretima spp.，幼虫の餌にはフトミミズ属，ミルワー
ムTenebrio molitor，ウジムシLucilia spp.を用いた。牛
挽肉は精肉店で購入し，給餌の際にはアルミホイルの切
れ端に乗せて，土に直接触れないようにした（カビ発生
防止のため）。ミミズは千葉大学西千葉キャンパス内で
採集し，使用直前に解剖バサミで心臓に切り込みを入れ
て絶命させた。ミルワームは熱帯魚店で購入したものを，
レタスなどのカット野菜で数日飼育し，使用直前に頭部
と尾部をカミソリで切開したのちに消化管を取り除いた。
ウジムシは釣り具店で購入し，使用直前に解剖バサミで
切れ込みを入れて絶命させた。
方　　法
全ての飼育は24℃，明期16時間・暗期 8 時間の明暗期
サイクルに設定したインキュベータ内で行なった。採卵
のための雌は，縦10cm×横12cm×高さ 9 cmまたは縦
11cm×横16cm×高さ11cmのプラスチック製タッパー
で，いずれも適度に湿らせた土を深さ4. 5cm入れて個別
に飼育した。土の乾燥防止および雌の隠れ場所提供のた
めに，湿らせたミズゴケを土表面の約 3 分の 1 を覆うよ
うに置いた。容器が密閉空間とならないように，フタの
4 隅に空気穴を開けた。
成虫の餌は， 4 月19日から 5 月11日までは牛肉を， 5
月15日以降はミミズ一匹を，いずれの場合も 2 日ごとに
与えた。産卵状況は， 4 日ごとに容器内の土を慎重に
掘り返して確認した。発見した卵は，高さ 1 cm位まで
土とミズゴケを入れた直径 7 cm×高さ7. 5cmのプラス
チック製の円筒容器に個別に分けた。この容器の蓋には
1 ，2 個の空気穴が開けてあるが，孵化前はセロハンテー
プで穴を閉じ（乾燥防止のため），孵化後にセロハンテー
プを剥がして空気が通るようにした。
実験 1　昆虫幼虫餌の摂取が成長パフォーマンスに与
える影響の解明を目的として，孵化幼虫を以下の 3 つの
餌条件で飼育・比較した：①ミミズのみを与える「ミミ
ズグループ」（n＝10），②ミルワームとウジムシを与え
る「昆虫幼虫グループ」（n＝11），③ミミズと昆虫幼虫
の両方を与える「混合餌グループ」（n＝10）。これらの
うち，混合餌グループについては 2 つの考慮すべき点が
ある。一つ目は，ミミズと昆虫幼虫を同時に与えた場合，
どちらか一方のみを摂食する可能性である。これに対処
するために，ミミズと昆虫幼虫は単独餌として交互に与
えた。二つ目は，その場合，最初にミミズを与えるパター
ンと，最初に昆虫幼虫を与えるパターンがあることであ
る。給餌順序が影響を与えていないことを確認するため
に，混合餌グループを 2 つのサブグループ（最初にミミ
ズ or 最初に昆虫幼虫，それぞれn＝ 5 ）に分けた。そ
れらの間に統計的に差が無いことを事前解析で確認した
のち（結果参照）， 2 つを統合して混合餌グループとし
てその後の解析を行なった。
幼虫は個別に，卵の保管に用いたのと同じ円筒容器に，
適度に湿らせた土を深さ 4 ～ 5 cm入れて飼育した。餌
は 2 日ごとに十分量を土の上に置いて与えたが，摂食が
確認されなくなった蛹化前の 3 齢には，餌の腐敗やカビ
の発生の防止のために給餌を止めた。死亡や脱皮の確認
も 2 日ごとに行い，餌の効果は，生活史段階（ 1 齢， 2
齢， 3 齢，蛹，成虫）を単位とした生存率と生育日数で
評価した。
実験 2　実験 1 の昆虫幼虫グループでは全幼虫が 1 齢
で死亡したことから，昆虫幼虫餌のみを摂取したときの
成長への効果について結論を得ることができなかった
（後述）。そこで，新たに以下の 2 つの餌条件で飼育実験
を行なった：①ミルワームとウジムシを与える「昆虫幼
虫グループ」（n＝ 6 ），②餌を与えない「絶食グループ」
（n＝ 7 ）。昆虫幼虫餌の摂取が正の効果を持つのであれ
ば，例え 1 齢幼虫で死亡しても絶食グループよりは生存
日数が伸びると予測される。飼育容器は実験 1 と同じ円
筒容器を用いた。給餌（昆虫幼虫グループのみ）と生存・
死亡の確認も実験 1 と同様に行なったが，より短い 1 日
間隔で行なった。幼虫の発見を容易にするために，土は
容器の底が隠れる程度とし，幼虫が土中に潜れないよう
にした。幼虫の給水のための基質（特に絶食グループ）
および幼虫の隠れ場として，湿らせたミズゴケを容器の
底の半分を覆う程度入れた。餌の効果は死亡までの生存
日数で評価した。
統計解析　全ての解析はエクセルアドインソフトStatcel
2（柳井 2009）で行なった。生存率は，餌条件を質的な
説明変数，最終的に到達した成長段階を質的な応答変数
図 1　ミミズ餌，昆虫幼虫餌，混合餌での
　　　アオオサムシ幼虫の生存率
餌グループ括弧内は個体数。添え字のアルファベットが
同じ場合，統計的に差が有意でないことを示す。
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としたログランク検定で行なった。 3 群以上の比較では，
対比較からなる多重比較を行った。多重比較の有意差に
はボンフェローニ補正法を用いた。例えば，実験 1 は 3
つの対比較からなるので， 5 ％の有意水準は0. 05/3 ＝
0. 0166...となる。
生育日数と生存日数は，餌条件を質的な説明変数，日
数を量的な応答変数として解析した。解析手法の選択の
ために，応答変数の正規性と等分散性をそれぞれ適合度
検定とバートレット検定で調べた（付表 1 － 3 ）。それ
らの結果に基づいて，スチューデントのｔ検定（正規性
あり，等分散性あり），ウェルチのｔ検定（正規性あり，
等分散性なし），マン・ホイットニの順位検定（正規性
なし）のいずれかで解析を行なった（今回は実験 1 ， 2
ともに最終的には 2 群の比較のみとなった）。
結　　果
実験 1　混合餌グループ内に設定した 2 つのサブグルー
プのうち，最初に昆虫幼虫を与えたグループでは 1 個体
が 2 齢， 4 個体が 3 齢まで達した。最初にミミズを与え
たグループでは，全 5 個体が 3 齢まで達した。これらの
生存率の間に有意な差は認められなかった（χ2＝0. 10，
自由度＝ 1 ，P＝0. 75）。 1 齢， 2 齢， 1 齢＋ 2 齢の平均
日数は，最初に昆虫幼虫を与えたグループでそれぞれ7. 8
日，8. 8日，16. 8日，最初にミミズのグループではそれ
ぞれ6. 6日，9. 5日，15. 3日であった。いずれの場合もグルー
プ間の差は有意でなかった（ 1 齢：U＝8. 5，P＝0. 40；
2 齢：U＝14，P＝0. 32；1 齢＋ 2 齢：U＝5. 5，P＝0. 27；
全てマン・ホイットニの順位検定）。全ての成長パフォー
マンスが有意に異ならなかったので，以降の解析は 2 つ
のデータを統合して混合餌グループとして解析を行なっ
た。
ミミズグループは全10個体のうち 2 個体が 2 齢幼虫で
死亡し，6 個体が 3 齢幼虫で死亡し，2 個体が成虫まで
達した。混合餌グループは全10個体のうち 1 個体が 2 齢
幼虫で死亡し，9 個体が 3 齢幼虫で死亡した。昆虫幼虫
グループは全11個体が 1 齢で死亡した（図 1 ）。多重比較
の結果，ミミズグループと混合餌グループの生存率の差
は有意ではなかったが（χ2＝0. 07，自由度＝1 ，P＝0. 79），
混合餌グループと昆虫幼虫グループ（χ2＝6. 56，自由
度＝ 1 ，P＝0. 01）および昆虫幼虫グループとミミズグ
ループの差（χ2＝6. 83，自由度＝ 1 ，P＝0. 01）は有意
であった（ボンフェローニ補正のため 5 ％の有意水準は
0. 0166...であることに注意）。
生育日数の比較は，全個体が 1 齢で死亡した昆虫幼虫
グループを除いた残り 2 グループで行なった。 1 齢の平
均は，ミミズグループで6. 2日，混合餌グループで7. 2日
であった。 2 齢はミズグループで 8 日，混合餌グループ
で9. 1日， 1 齢＋ 2 齢はミミズグループで14. 3日，混合
餌グループは16. 1日であった。いずれの場合も 2 群の差
は有意でなかった（ 1 齢［マン・ホイットニの順位検定］：
U＝37，P＝0. 33； 2 齢期間［マン・ホイットニの順位
検定］：U＝32. 5，P＝0. 74； 1 齢＋ 2 齢期間［スチュー
デントのｔ検定］：t＝－1. 88，自由度＝15，P＝0. 08）
実験 2　実験 1 の結果から，昆虫幼虫グループの個体は
全て 1 齢で死亡すると予想していたが，それに反して 2
齢（ 2 個体）または 3 齢（ 1 個体）まで成長した個体が
あった。絶食グループはすべて 1 齢で死亡した。 1 齢で
死亡した個体の平均生存日数は，昆虫幼虫グループ6. 3
日，絶食グループ6. 9日で，これらの差は有意でなかっ
た（スチューデントのｔ検定：t＝－0. 35，自由度＝ 8 ，
P＝0. 76）。
考　　察
実験 1 により，アオオサムシ幼虫の昆虫幼虫餌への応
答に対して 2 つの示唆的な結果が得られた。まず，混合
餌グループとミミズグループの間で成長パフォーマンス
に差がみられなかった。この結果は，アオオサムシ幼虫
は昆虫幼虫餌の添加（補助餌としての利用）によって成
長に正の効果を受けていないことを示唆している。同
様の現象は，同じオサムシ科の種子食性種でも報告さ
れている。マルガタゴミムシ族Zabriniやゴモクムシ族
Harpaliniの一部では，幼虫が雑草種子を摂食して成長
することが知られており，これは祖先的な昆虫幼虫食か
ら進化した派生的な食性と考えられている。これらの種
において，昆虫幼虫餌を種子餌に添加して幼虫を飼育し
た研究では，いずれも添加による正の効果は検出されな
かった（Jørgensen & Toft 1997a, 1997b; Fawki & Toft 
2005; Sasakawa 2009, 2011）。幼虫食性が派生的な種に
おいて，祖先的な餌の添加が正の効果をもたらさないと
いう現象は，オサムシ科では一般的なのかもしれない。
今後，より多くの種／幼虫食性で同様の飼育実験を行な
うことで，さらなる知見が得られるだろう。 2 つ目の示
唆的な結果は，昆虫幼虫グループでは全幼虫が 1 齢で死
亡したことである。この結果の解釈としては 2 つが考え
られる。一つ目は，アオオサムシ幼虫がそもそも昆虫幼
虫餌を摂食していなかった可能性である。二つ目は，昆
虫幼虫餌を摂食していたものの，栄養が十分でなかった
ために死亡した可能性である。 2 つのどちらが妥当なの
かを検証するために行なったのが，昆虫幼虫グループと
絶食グループを比較した実験 2 である。これら 2 つの餌
条件を設定したのは，昆虫幼虫グループで例え全個体が
1 齢で死亡したとしても，餌を摂食しているならば絶食
グループよりも生存日数が延びるだろうという予測に基
づいている。この予測は外れたものの，昆虫幼虫グルー
プで 2 齢および 3 齢になった個体がいたことから，アオ
オサムシ幼虫は昆虫幼虫餌を生理的には摂食できること
が明らかになった。ゆえに，実験 1 における昆虫幼虫餌
での高い死亡率は，栄養が十分でなかったことに起因し
たものであったと考えられる。
昆虫幼虫グループにおける実験 1 と実験 2 の間での結
果の違いは，飼育環境に起因していると考えられる。実
験 1 では餌は 2 日ごとに与え，土は深さ 4 ～ 5 cmまで
入れて飼育していた。一方，実験 2 では餌は 1 日ごとに
与え，土は容器の底が隠れる程度の少量であった。結果
として，実験 1 よりも実験 2 のほうが，時間的および空
間的に餌の発見が容易な状況であった。実際の野外では，
アオオサムシ幼虫は土中に潜っており，実験 1 の飼育環
境により近い状況だと考えられる。よって，昆虫幼虫を
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摂食して成長するという実験 2 のような状況は，野外で
はほぼ起こりえないと考えられる。
アオオサムシ幼虫が，昆虫幼虫餌を補助餌としても代
替餌としても実質的に利用しないという結果は，本種が
属するオオオサムシ亜属と近縁なオサムシ亜属の一部の
種と対照的である。例えば，ユーラシア大陸に広く分布
するコブスジアカガネオサムシC. arvensやアカガネオ
サムシC. granulatusでは，幼虫はミミズを主に食する
ものの，地域的には昆虫幼虫（鱗翅目幼虫）や陸貝を摂
食して成長することが報告されていている（井村・水沢 
2013）。これらの種と比較すると，アオオサムシ幼虫は
ミミズ食への生理的適応がより進んでいると言えるだろ
う。
今回は，ミミズ食の幼虫における昆虫幼虫餌の意義に
焦点を当てた研究を行なった。今後の課題としては，他
の食性についても調べることである。例えば，ミミズ食
の幼虫は陸貝餌に対して，昆虫幼虫餌とは異なる生理的
応答を示すかもしれない。さらに，今回と同様の実験を
陸貝食の幼虫で行なうことも重要だろう。これらの実験
で得られた結果は，アオオサムシ幼虫に関する今回の結
果の解釈に対してだけでなく，オサムシ属全体における
幼虫食性進化のメカニズムの解明に対しても重要な示唆
を与えるだろう。
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付表 1　混合餌グループ内における 2サブグループの生育日数の正規性（適合度検定）と
　　　　等分散性（バートレット検定；自由度は全て 1）の検定結果
正規性 等分散性
最初にミミズ 最初に昆虫幼虫
χ2 P χ2 P χ2 P
1 齢期間 0. 45 0. 5 5. 31 0. 02 0. 02 0. 9
2 齢期間 4. 17 0. 04 5. 64 0. 02 0. 8 0. 37
1 齢＋ 2 齢期間 4. 17 0. 04 0. 45 0. 5 0. 05 0. 81
付表 2　実験 1における生育日数の正規性（適合度検定）と
　　　　等分散性（バートレット検定；自由度は全て 1）の検定結果
正規性 等分散性
ミミズグループ 混合餌グループ
χ2 P χ2 P χ2 P
1 齢期間 6. 85 0. 01 6. 85 0. 01 1. 01 0. 001
2 齢期間 6. 34 0. 01 9. 75 0. 001 0. 02 0. 88
1 齢＋ 2 齢期間 0. 9 0. 34 2. 33 0. 13 0. 02 0. 89
アオオサムシの幼虫食性に関する飼育実験
─ 389 ─
付表 3　実験 2における 1齢生存日数の正規性（適合度検定）と
　　　　等分散性（バートレット検定；自由度は全て 1）の検定結果
正規性 等分散性
昆虫幼虫グループ 絶食グループ
χ2 P χ2 P χ2 P
3. 01 0. 08 1. 69 0. 19 2. 24 0. 13
